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Критический анализ современных представлений о филогении многоклеточных животных. 
Корнюшин А. В.) — Рассмотрены новые методы и подходы, внедренные в практику филогене- 
тических исследований за последние годы. Обобщены важнейшие результаты этих исследова- 
ний, кратко изложены современные представления о филогении многоклеточных животных. 
Показана общность происхождения всех многоклеточных, парафилетичность радиальных и 
монофилетичность билатеральных животных, охарактеризованы крупнейшие филогенетические 
ветви билатерий (Lophotrochozoa, Ecdysozoa, Deuterostomia), рассмотрены родственные OTHO- 
шения входящих в них типов. В свете новых данных обсуждаются некоторые классические ги- 
потезы происхождения целомических животных. 
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Critical Review of the Modern Views on the Phylogeny of Metazoa. |Korniushin А. У. | — The new 
methods and approaches introduced into the practice of phylogenetic research in the last years are con- 
sidered. The most important results of such studies are summarized and the modern views on the me- 
tazoan phylogeny are briefly reviewed. The monophyletic origin of Metazoa, paraphyly of Radiata and 
monophyly of Bilateria are confirmed, the major clades of bilaterians (Lophotrochozoa, Ecdysozoa, 
Deuterostomia) are characterized, and relationships of phyla within these clades are observed. Some 
classic hypotheses about the origin of coelomic animals are observed in the light of the new data. 
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Введение 


В настоящее время во всем мире наблюдается повышенный интерес к филогенетическим ис- 
следованиям. Каждый год выходят десятки статей, в которых подвергаются существенному пересмо- 
тру некоторые сложившиеся представления о происхождении и родственных связях крупных групп, 
разрешаются проблемы, обсуждавшиеся в течение десятилетий или даже столетий, и ставятся новые 
задачи. Причиной этому являются, прежде всего, коренные изменения методологической и методи- 
ческой базы филогенетики, происшедшие в 80—90-е гг. ХХ в. и связанные с развитием формализо- 
ванных методов филогенетической реконструкции (филогенетического или кладистического анали- 
за), а также с привлечением методов молекулярной биологии для получения филогенетически зна- 
чимой информации. 

Адекватность тех или иных новых методов и достоверность получаемых с их помощью резуль- 
татов продолжают вызывать споры (Hausdorf, 2000; Sørensen et al., 2000). Кроме того, реконструкции, 
построенные на основании разных комплексов признаков (молекулярно-генетических или морфоло- 
гических) или с применением разных алгоритмов анализа, далеко не всегда согласуются. Тем не 
менее ряд методов, еще десять лет назад представлявшиеся новаторскими, стали рутинными, доступ- 
ными широкому кругу исследователей, а многие положения современной молекулярной фило- 
генетики подтверждены независимыми группами исследователей. Таким образом, можно говорить о 
смене парадигм в этой науке, о формировании новой концепции исторического развития животного 
мира, включающей в себя целый ряд традиционных представлений, но в то же время отличающейся 
рядом принципиальных черт. Однако эта новая концепция еще не успела найти отражение в учеб- 
никах или монографиях, особенно отечественных (см., например, новое издание «Руководства по 
зоологии»). Обзорные статьи в русскоязычных научных изданиях также немногочисленны и посвя- 


4 А. В. Корнюшин 


щены главным образом филогении протист (Микрюков, 1999) или отдельных групп многоклеточных 
животных (Воронов, 2001). Обобщающие работы по филогении многоклеточных в последнее время, 
насколько нам известно, на русском языке не публиковались. Иностранные же оригинальные и об- 
зорные статьи по филогенетической проблематике остаются труднодоступными для многих наших 
специалистов. 

Настоящая публикация призвана, по крайней мере частично, заполнить этот пробел. Она вклю- 
чает в себя краткий обзор принципов и методов реконструкции филогении и обобщение важнейших 
результатов исследований последних лет. Предлагаемые здесь филогенетические схемы учитывают 
данные многих авторов и отражают хорошо подтвержденные или предполагаемые родственные связи 
между группами высокого ранга. Обозначены наиболее спорные проблемы и обсуждаются альтерна- 
тивные гипотезы, предлагаемые для объяснения противоречий. 


Современные методы реконструкции филогении 


Рамки данной работы не позволяют обсудить в деталях методы современ- 
ного филогенетического анализа и принципы работы филогенетических ком- 
пьютерных программ. Отметим лишь, что в основе наиболее популярной про- 
граммы PAUP (Phylogenetic Analysis Using Parsimony) (Swofford, 1998) и многих 
других продуктов лежит методология, разработанная В. Хеннигом (Hennig, 
1966), в соответствии с которой важнейшим показателем родства считается на- 
личие общих продвинутых состояний признаков — синапоморфий. Для опреде- 
ления направления изменений признаков широко используется критерий внеш- 
ней группы. Другой важный принцип — экономии (парсимонии) — заключается 
в том, что из множества теоретически возможных выбирается реконструкция, 
предусматривающая наименьшее число эволюционных шагов (Павлинов, 1989; 
Nixon, Carpenter, 1996; Wägele, 2000). Помимо алгоритмов, основанных на прин- 
ципе парсимонии, широко используются анализ морфологических или генети- 
ческих дистанций (алгоритм «Neighbor Joining»), а также методы, основанные на 
тех или иных эволюционных моделях — Maximum Likelihood Analysis (Wagele, 2000). 

Материалом для филогенетического анализа служат обычно морфологичес- 
кие признаки либо данные сиквенса — определения последовательности нуклео- 
тидов в генах или других гомологичных участках ДНК; в обоих случаях исполь- 
зуются одни и те же алгоритмы и программы. При анализе морфологических 
признаков альтернативные состояния обозначаются различными цифровыми ко- 
дами (Eernisse et al., 1992; Pleijel, 1995; Haszprunar, 1996; Nielsen et al., 1997; 
Salwini-Plawen, 1998; Rouse, 1999; Strong, Lipscomb, 2000). Следует отметить, что 
существующие системы кодирования признаков основываются Ha априорных 
суждениях о гомологичности тех или иных состояний (например, вторичной по- 
лости тела или прототроха) у представителей разных типов, т. е. остаются в зна- 
чительной мере субъективными (Hausdorf, 2000). Молекулярные признаки более 
многочисленны (в качестве такового может считаться любой вариабельный сайт 
в последовательности любого гена) и менее подвержены субъективной интерпре- 
тации. Для выявления гомологичных сайтов используют процедуру «выравнива- 
ния» (alignment), которая может осуществляться вручную или автоматически. 

Первые работы, в которых ключевые вопросы филогенетики беспозвоноч- 
ных животных решались на основе анализа нуклеотидных последовательностей, 
были опубликованы в начале 90-х гг. (Turbeville et al., 1991, 1992; Telford, Hol- 
land, 1993; Kobayashi et al., 1993). Наибольшая база данных накоплена по ядер- 
ному гену, кодирующему 18S рРНК, которая включает в настоящее время пред- 
ставителей почти всех современных типов животных (Winnepennincks et al., 1995, 
1996, 1998; Cavalier-Smith et al., 1996; Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001). 
Для филогенетических реконструкций на высоком таксономическом уровне 
используются и другие гены или участки ядерной ДНК, например так называ- 
емый elongation factor (ЕЕ-1а) (McHugh, 2000; Eeckhaut et al., 2000), гены белков 
термического шока (Koziol et al., 1998), миозинов (Ruiz-Trillo et al., 2002), гисто- 
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нов (Miller et al., 1993). Сравнивают также вторичные структуры РНК (Winne- 
pennickx et al., 1992; Ender, Schierwater, 2003) и аминокислотные последователь- 
ности белков (Kojima et al., 1993; Kobayashi et al., 1999; Hausdorf, 2000). Ha ypos- 
He семейств и родов широко используют митохондриальные гены (16S рРНК и 
цитохромоксидазы ). 

Помимо последовательностей нуклеотидов и аминокислот важным источни- 
ком филогенетической информации является анализ положения в геноме и фун- 
кций отдельных генов (non-sequence data). Наиболее интенсивно изучаются в 
этом отношении так называемые гомеобоксные гены или НОХ-гены, ответ- 
ственные за формирование плана строения в ходе индивидуального развития 
(Telford, Thomas, 1998; Kobayashi et al., 1999; Cook et al., 2001). У ряда организ- 
MOB реконструированы митохондриальные геномы в целом (Hwang et al., 2001). 

Перспективным методом представляется комплексный анализ всего массива 
филогенетической информации — морфологических признаков, нуклеотидных 
последовательностей многих генов и структурных признаков геномов. При этом 
ставится задача поиска наиболее экономного (парсимоничного) решения для 
объединенной матрицы данных, включающей в себя все перечисленные ком- 
плексы признаков (Nixon, Сарещег, 1996; Zrzavy et al., 1998; Giribet et al., 2000, 
2001; Peterson, Eernisse, 2001). Для анализа больших массивов данных разрабо- 
тана новая компьютерная программа POY (Gladstein, Wheeler, 1997), основанная 
на методе «прямой оптимизации» (direct optimization, Wheeler, 1996), позволяю- 
щем моделировать эволюцию нуклеотидных последовательностей без их предва- 
рительного выравнивания. 

Наряду с новыми подходами продолжают развиваться и традиционные ме- 
тоды изучения эволюции, в частности палеонтологический (см., например, Sut- 
ton et al., 2001). Продолжение таких традиционных исследований необходимо, 
во-первых, для уточнения и пополнения информационной базы по морфологи- 
ческим признакам и, во-вторых, для интерпретации молекулярно-генетической 
информации, например для определения скорости молекулярной эволюции в 
разных группах (т. е. калибровки «молекулярных часов»). 


Важнейшие результаты филогенетических 
исследований многоклеточных животных 


Происхождение многоклеточных. Молекулярные данные (Cavallier- 
Smith et al., 1996 и др.) в целом подтверждают высказанное ранее морфологами 
предположение (Иванов, 1968) о родстве многоклеточных животных и ворот- 
ничковых жгутиконосцев. Ряд реконструкций показывает, однако, что трибы 
также могут иметь общих предков с последней группой (Philippe, Adoutte, 1995; 
Cavallier-Smith et al., 1996; Микрюков, 1999). Все три таксона объединяют в 
современных обзорах (Микрюков, 1999) под названием Opisthokonta, подчерки- 
вающим их общую морфологическую черту — наличие в онтогенезе одножгути- 
ковой стадии с задним положением жгутика (у многоклеточных животных это 
сперматозоид). Порядок разделения крупных ветвей Opisthokonta нельзя считать 
окончательно установленным; некоторые реконструкции предполагают, напри- 
мер, сестринские отношения между грибами и Metazoa. В последнее время в Ka- 
честве ближайших родственников многоклеточных приводится малоизученная 
паразитическая группа, сходная по ряду признаков с воротничковыми жгутико- 
носцами — Mesomycetozoa (Herr et al., 1999). 

Молекулярные исследования свидетельствуют также о монофилетичности 
многоклеточных животных (рис. 1, A), т. е. высказанная рядом морфологов ги- 
потеза о независимом происхождении губок от одноклеточных не подтверждает- 
ся (Kobayashi et al., 1993; Cavallier-Smith, Allsop, 1996; Cavallier-Smith et al., 1996; 
Koziol et al., 1998; Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001). 
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Рис. 1. Важнейшие филогенетические линии многоклеточных по данным анализа молекулярных и 
морфологических признаков (обобщено по данным многих авторов, схематизировано): А — низшие 
многоклеточные; В — билатеральные животные. 


Fig. 1. Principal phylogenetic lineages of Metazoa derived from the analyses of molecular and morphological 
characters (summarized from the data of many authors, diagrammatic): А — lower metazoans; В — 
bilaterians. 


Филогенетические отношения низших многоклеточных. По 
мнению большинства современных исследователей, наиболее примитивные мно- 
гоклеточные животные — губки — являются парафилетической группой (рис. 1, A). 
При этом известковые губки (Calcispongia) оказались более продвинутыми и 
близкими к настоящим многоклеточным, чем кремниевые, выделяемые теперь в 
отдельный тип Silicispongia (Zrzavy et al., 1998). Последний результат может по- 
казаться парадоксальным, поскольку кремниевые губки характеризуются более 
сложной организацией, чем известковые. Следует отметить, однако, что мине- 
ральные скелеты еще более высокоорганизованных настоящих многоклеточных 
(Eumetazoa), например кишечнополостных, построены именно из углекислого 
кальция. Таким образом, замену кремниевого скелета известковым можно рас- 
сматривать как синапоморфию, объединяющую Calcispongia и Eumetazoa. 

Радиальные животные (кишечнополостные и гребневики), по-видимому, не 
имели ближайших общих предков и развивались параллельно (Zrzavy et al., 1998; 
Peterson, Eernisse, 2001; см. рис. 1, A). При этом морфологи склонны трактовать 
гребневиков (Ctenophora) как переходную группу по отношению к двусторонне- 
симметричным животным — Bilateria, ссылаясь на сложность их симметрии 
(сочетание дву- и восьмилучевого планов) и развитие мускулатуры из особого 
зачатка, который можно трактовать как третий зародышевый листок (Nielsen et 
al., 1996 и др.). Однако молекулярные исследования (Zrzavý et al., 1998; Peterson, 
Eernisse, 2001) неожиданно показали большую примитивность гребневиков по 
сравнению с кишечнополостными (Cnidaria). На некоторых современных 
реконструкциях сами кишечнополостные (книдарии) также оказываются 
парафилетической группой (Zrzavy et al., 1998), но другие авторы показывают их 
общее происхождение (Peterson, Eernisse, 2001). 

Отдельная ветвь низших многоклеточных представлена трихоплаксом, кото- 
рый характеризуется многими примитивными признаками и выделяется в от- 
дельный тип Placozoa (Малахов, 1990). Молекулярные данные по этому уникаль- 
ному организму до сих пор оставались противоречивыми (Zrzavy et al., 1998; 
Peterson, Eernisse, 2001), однако результаты последнего исследования, по-види- 
мому, окончательно опровергают альтернативную гипотезу о том, что он являет- 
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ся аберрантной личинкой какого-то представителя кишечнополостных (Ender, 
Schierwater, 2003). При этом ближайшие родственники трихоплакса и его роль в 
становлении многоклеточности у животных остаются неопределенными (он мо- 
жет рассматриваться, например, как сестринская группа кишечнополостных или 
ветви, объединяющей кишечнополостных и билатеральных). 

В последнее время вновь интенсивно обсуждается статус и филогенетичес- 
кие связи слизистых споровиков — Myxozoa. Их принадлежность к многоклеточ- 
ным животным и вторичность примитивной плазмодиальной организации те- 
перь уже не вызывают сомнений, однако происхождение остается спорным. Ряд 
молекулярно-филогенетических исследований подтвердили родство обсуждае- 
мой группы с кишечнополостными, что согласовывается с морфологической ги- 
потезой, основанной на ульраструктурном сходстве стрекательных капсул этих 
животных (Siddall et al., 1995; Schlegel et al., 1996, цит. по Микрюков, 1999). На 
некоторых молекулярных реконструкциях (Zrzavy et al., 1998) слизистые споро- 
вики представлялись сестринской группой паразитических кишечнополостных 
Polypodium. Ситуация изменилась в результате молекулярного исследования 
Buddenbrockia — загадочного паразита мшанок, систематическое положение ко- 
торого до сих пор оставалось неопределенным. Оказалось, что этот червеобраз- 
ный многоклеточный организм без рта, кишечника и центральной нервной сис- 
темы, но с выраженной продольной мускулатурой и слизистые споровики, пара- 
зитирующие у тех же мшанок, имеют почти идентичные последовательности 
гена 18S рРНК (Moteiro et al., 2002). Предполагают, что это разные стадии раз- 
вития одного и того же организма, а вся группа в целом происходит от билате- 
ральных предков. 

Важнейшие филогенетические линии Bilateria и положение 
«проблемных» групп. В противоположность радиальным, билатеральные 
животные (Bilateria) представляются хорошо обоснованной монофилетической 
группой (Peterson, Eernisse, 2001 и др). Исходное положение в этой группе 
(рис. 1, В) занимают, по-видимому, бескишечные турбеллярии — Acoelomorpha. 
Подобная точка зрения уже давно высказывалась морфологами (Иванов, Мам- 
каев, 1973; Ах, 1985) и согласуется с результатами большинства молекулярно- 
генетических анализов (Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001; Ruiz-Trillo et 
al., 2002; Zrzavý, 2003). Однако данные по НОХ-генам и EF-la (Adoutte et al., 
2000), a также результаты некоторых комплексных анализов (Giribet et al., 2000) 
показывают близкое родство Acoelomorpha с другими плоскими червями, KOTO- 
рые рассматриваются названными авторами в качестве самостоятельной ветви 
билатерий (см. ниже). Таким образом, положение бескишечных турбеллярий до 
сих пор окончательно не определено. 

Молекулярные исследования выявляют среди собственно билатеральных 
животных три главные линии эволюции (Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 
2001; cm. рис. 1, В). Только одна из них — вторичноротые (Deuterostomia) — 
имеет традиционный состав, включая типы иглокожих (Echinodermata), полу- 
хордовых (Hemichordata) и хордовых (Chordata), характеризующиеся радиаль- 
ным дроблением, вторичной закладкой рта, энтероцельной закладкой целома и 
двустороннесимметричными личинками. 

Вторая крупная ветвь, получившая название Lophotrochozoa, объединяет 
большую часть типов первичноротых животных: так называемых трохофорных 
(внутрипорошицевых — Entoprocta или Kamptozoa, кольчатых червей — Anneli- 
da, моллюсков и сипункулид), немертин, а также форонид (Phoronida), плечено- 
гих (Brachiopoda) и мшанок (Bryozoa или Ectoprocta), имеющих специализиро- 
ванный шупальцевый аппарат (лофофор). Эта ветвь выделяется на филогенети- 
ческих деревьях, построенных по результатам анализа последовательностей 183 
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рРНК (Cavalier-Smith et al., 1996; McHugh, 2000; Giribet et al., 2000; Peterson, 
Eernisse, 2001; Zrzavy et al. , 2001; Zrzavy, 2003), и подтверждается структурными 
признаками геномов — как митохондриальных, так и ядерных, в частности набо- 
ром НОХ-генов (Kobayashi et al., 1999; Adoutte et al., 2000; McHugh, 2000). Объе- 
динение трохофорных животных, характеризующихся общими чертами плана 
строения и онтогенеза (спиральное дробление, первичный рот, телобластическая 
закладка мезодермы и личинка-трохофора), вполне традиционно. Однако близ- 
кое родство трохофорных и лофофорных (щупальцевых) противоречит представ- 
лениям, основанным на морфологии, в соответствии с которыми последние рас- 
сматривались как группа, промежуточная между трохофорными и вторичнороты- 
ми (Догель, 1981; Emig, 1997). Следует отметить, однако, что детальный анализ 
последовательностей генов рибосомных РНК наряду со сходством лофофорных и 
трохофорных выявляет также общие черты некоторых щупальцевых (форонид и 
плеченогих) и вторичноротых (Zrzavy et al., 1998). Таким образом, сомнения 
относительно филогенетического положения лофофорных все же остаются. 

Показательно включение в группу Lophotrochozoa погонофор, которых мор- 
фологи отечественной школы сближали с вторичноротыми (Иванов, 1975, 1986; 
Малахов и др., 1997; Малахов, Галкин, 1998). Молекулярные данные надежно 
подтверждают близкое родство погонофор (включая вестиментифер) и аннелид, 
вплоть до включения в состав последних (Winnepenninckx et al., 1998; McHugh, 
2000; Boore, Brown, 2000; Peterson, Eernisse, 2001). 

Состав третьей крупной группы билатерий оказался самым неожиданным — 
она объединяет членистоногих (Arthropoda), первичнотрахейных (Onychophora) 
и тихоходок (Tardigrada), круглых червей (Nemathelminthes) и головохоботных 
(Cephalorhyncha или Scalidophora). Эти группы весьма непохожи по планам 
строения и объединяются лишь наличием сложной многослойной кутикулы и 
развитием с периодической сменой покровов — линькой. По последнему при- 
знаку новый таксон получил название Ecdysozoa — линяющие (Aguinaldo et al., 
1997; Zrzavy et al., 1998; Giribet et al., 2000, 2001). Интересно, что в рамках дан- 
ной концепции находит объяснение также необычное сочетание у тихоходок 
черт сходства с нематодами (трехгранная глотка) и членистоногими (метамерия, 
наличие своеобразных конечностей ). 

Следует отметить, что Ecdysozoa оказываются монофилетичными не во всех 
вариантах анализа генов рибосомных РНК и морфологических признаков (Zrza- 
vy et al., 1998). Также неоднозначны данные по другим генам, которые пока не 
позволяют полностью исключить связь членистоногих с какими-либо группами 
трохофорных (McHugh, 2000; Hausdorf, 2000). Концепция Ecdysozoa подвергает- 
ся критике и со стороны некоторых морфологов (Sørensen et al., 2000). В то же 
время классические представления о родстве членистоногих и кольчатых червей, 
долгое время казавшиеся незыблемыми, также не получили однозначного под- 
тверждения современными методами анализа морфологических признаков (Eer- 
nisse et al., 1992). Таким образом, филогенетические связи членистоногих еще 
нуждаются в уточнении, но в любом случае их непосредственное происхождение 
от кольчатых червей представляется маловероятным. 

О связях между тремя крупными ветвями, охарактеризованными выше, пока 
судить трудно. На одних реконструкциях линяющие объединяются с вторично- 
ротыми (Peterson, Eernisse, 2001 — молекулярная реконструкция), на других — с 
Lophotrochozoa (McHugh, 2000; Adoutte et al., 2000; Patterson, Eernisse, 2001 — 
реконструкция с учетом морфологических признаков), некоторые авторы сбли- 
жают трохофорных, щупальцевых и вторичноротых (Zrzavý et al., 1998). 

Филогенетическое положение многих традиционных типов по-прежнему 
вызывает споры. Среди таких групп следует прежде всего рассмотреть плоских 
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червей (о положении бескишечных турбеллярий см. выше). Наиболее вероятной 
представляется их близость к Lophotrochozoa. У плоских червей, трохофорных и 
плеченогих имеются общие уникальные последовательности в НОХ-генах (Ко- 
bayashi et al., 1999; Adoutte et al., 2000). Кроме того, эти группы часто объединя- 
ются в реконструкциях, включающих в себя молекулярные и морфологические 
признаки (Peterson, Eernisse, 2001; Giribet et al., 2000). Однако другие авторы 
приводят аргументы в пользу большей примитивности плоских червей, рассмат- 
ривая их в качестве одной из главных ветвей билатерий (Zrzavy et al., 1998). Ряд 
авторов (Giribet et al., 2000) выделяют особый таксон высокого ранга — Platyzoa, 
включающий в себя наряду с плоскими червями Gnathifera (см. ниже). В качес- 
тве исходной для плоских червей называют группу, ранее относимую к турбел- 
ляриям — Catenulida, прочие традиционные отряды турбеллярий (очевидно, что 
этот класс в его традиционном понимании представляет собой парафилетичес- 
кую группировку) и паразитические классы объединяют под названием Rhabdi- 
tophora (Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001). 

Молекулярные исследования позволяют определить положение одной из 
спорных («проблемных») групп — мезозой (Mesozoa) — мелких паразитических 
организмов, характеризующихся очень простой организацией. Эту группу одни 
исследователи считали примитивной, промежуточной между одноклеточными и 
многоклеточными, а другие — вторично упростившейся, выводимой из плоских 
червей (Малахов, 1990, обзор). Исследования гомеобоксных генов (Kobayashi et 
al., 1999) показали, что по крайней мере один из двух классов мезозой (дицие- 
миды) — это достаточно продвинутая группа, действительно близкая к плоским 
червям, и вторичность их упрощенной организации теперь почти не вызывает 
сомнений. 

В последнее время оформились контуры еще одной группы, по-видимому, 
близкой к плоским червям — Gnathifera (Sgrensen et al., 2000; Zrzavy, 2003). Этот 
таксон включает в себя коловраток и скребней (они объединяются под названи- 
ем Syndermata, причем сами коловратки, возможно, являются парафилетическим 
объединением), гнатостомулид (Gathostomulida), которые ранее относились к 
плоским червям (Иванов, Мамкаев, 1973; Мамкаев, 1991) либо выделялись в OT- 
дельный тип (Ах, 1985) и недавно открытый в интерстициали гренландского 
ручья новый класс — Micrognathozoa (Kristensen, Funch, 2000). Единство Спа 1- 
[ета подтверждается, прежде всего, наличием особого вооружения в глотке. 
Наиболее показательны в этом отношении Micrognathozoa, характеризующиеся 
наличием сложного челюстного аппарата, сходного, с одной стороны, с челюс- 
тями гнатостомулид, а с другой — с элементами глоточного вооружения коло- 
враток; у скребней пищеварительная система подвергается общей редукции. 
Имеющиеся молекулярно-биологические данные по этой группе согласуются с 
морфологическими (Micrognathozoa в молекулярно-генетическом отношении 
пока не изучены ). 

Некоторые авторы (Zrzavy et al., 2001; совместный анализ генов рРНК и 
морфологических признаков) сближают с Gnathifera мизостомид (Myzostomi- 
Ча) — своеобразную группу эктопаразитических червей, которых ранее считали 
аберрантными полихетами или выделяли в особый тип. Следует отметить, что, 
по результатам другого анализа, включающего данные по 18S рРНК и EF-la 
(Eeckhaut et al., 2000), эта группа близка к плоским червям и может служить 
связующим звеном между последним типом и трохофорными. Родство 
мизостомид с полихетами в настоящее время отвергается. 

В связи с Gnathifera заслуживает обсуждения также недавно открытый тип 
Cycliophora (Funch, Kristensen, 1995). Его единственный представитель Symbion 
pandora — мелкий сидячий организм, локализующийся на ротовых органах лан- 
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густов. Молекулярные исследования свидетельствуют о близости нового типа к 
коловраткам (Winnepenninckx et al., 1998). Тем не менее на многих реконструк- 
циях, включающих морфологические признаки, эта группа объединяется с Кат- 
ptozoa, т. е. относится к трохофорным (Zrzavý et al., 1998; Sørensen et al., 2002; 
Zrzavy, 2003). Cycliophora He имеют глоточного вооружения, их рот окружен вен- 
чиком ресничек, кишечник петлеобразно изогнут (ротовое и анальное отверстия 
сближены), целом не выражен. Показательно наличие карликовых самцов, при- 
крепляющихся к телу самки (Funch, Kristensen, 1995). 

Две «проблемные» группы — брюхоресничных червей (Gastrotricha) и ще- 
тинкочелюстных (Chaetognatha) многие современные исследователи сближают с 
Ecdysozoa. В отношении первой группы подобная гипотеза обоснована совсем 
недавно (Zrzavy, 2003), по результатам более ранних анализов Gastrotricha отно- 
сили к Platyzoa (Giribet et al., 2000), либо считали одной из предковых групп би- 
латерий (Peterson, Eernisse, 2001). Интересно, что высказанное ранее В. В. Ма- 
лаховым (1986) предположение о ближайшем родстве гастротрих с нематодами 
не подтвердилось (Aleshin et al., 1998; Zrzavý, 2003). Родство щетинкочелюстных 
и «линяющих» было показано уже в ранних молекулярно-генетических работах 
(Telford, Holland, 1993) и получило дополнительное обоснование в ряде недав- 
них обзоров (Peterson, Eernisse, 2001). Некоторые современные авторы не со- 
гласны с этой точкой зрения и выводят щетинкочелюстных от самых примитив- 
ных билатеральных предков (Giribet et al., 2000), однако все перечисленные 
работы отвергают традиционную гипотезу о близости этой группы к вторично- 
ротым (Догель, 1981). 

Наконец, одной из самых загадочных групп билатеральных остаются ксено- 
турбеллиды (Xenoturbellida) — червеобразные животные с очень примитивными 
чертами организации: ресничным покровом своеобразного строения, мешковид- 
ным кишечником и просто устроенной нервной системой. Молекулярные иссле- 
дования, а затем и изучение строения развивающихся в паренхиме личинок (они 
оказались типичными велигерами, вплоть до наличия зачатка ктенидия) неожи- 
данно показали принадлежность этих организмов к двустворчатым моллюскам 
(Israelsson, 1998). Однако чрезвычайное упрощение организации взрослых KH- 
вотных, предполагаемое в этом случае, трудно объяснимо, поскольку они оста- 
ются довольно крупными (несколько сантиметров длиной), свободноживущими, 
активными организмами. Новые ультраструктурные исследования взрослых KCe- 
нотурбеллид также не выявили никаких характерных для моллюсков черт (Rai- 
kova et al., 2000). В результате была выдвинута альтернативная гипотеза, которая 
могла бы объяснить наблюдаемые противоречия — личинки, найденные в па- 
ренхиме ксенотурбеллид, принадлежат не этим организмам, а моллюскам и 
попали туда случайно или как объект питания. Следует отметить, что метамор- 
фоз загадочных личинок до сих пор не наблюдали. Кстати, именно из личинок, 
а не из взрослых могла происходить и секвенированная ДНК. 

К сожалению, ряд важных в филогенетическом отношении групп до сих пор 
не изучен в молекулярно-биологическом отношении. К таковым, помимо уже 
упоминавшихся Micrognathozoa, относятся также интерстициальные Loricifera, 
включаемые в настоящее время в ранге класса в тип Серһа1огпупсһа (Малахов, 
Адрианов, 1995) и Lobathocerebromorpha, обычно трактуемые как сильно упрос- 
тившиеся (в частности, утратившие целом) потомки полихет или как особый тип 
нецеломических животных (Кїерег, 1991). 

Филогенетические отношения лофотрохофорных (Lopho- 
trochozoa ). По данным анализов генов рибосомных РНК, ни трохофорные, ни 
щупальцевые (лофофорные), взятые в отдельности, не образуют монофилети- 
ческие группы (Peterson, Eernisse, 2001). Однако морфологические работы (Rou- 
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зе, 1999), а также совместный анализ молекулярных и морфологических призна- 
ков (Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001) подтверждают монофилетичность 
трохофорных. При этом в состав последней группы включаются нецеломические 
Kamptozoa и Nemertea, а также типы, характеризующиеся наличием целома и 
объединямые под названием Neotrochozoa — Annelida, Sipunculida, Echiurida, 
Pogonophora u Mollusca (puc. 2, A). 

С двумя крупнейшими типами трохофорных — аннелидами и моллюска- 
ми — связана одна из нерешенных проблем современной филогенетики. Моно- 
филия этих групп, обоснованная многочисленными морфологическими призна- 
ками, до сих пор не подтверждена молекулярными данными. На реконструк- 
циях, построенных по данным секвенирования генов рибосомных РНК без учета 
морфологических признаков (Winnepenninckx et al., 1995, 1996, 1998; McHugh, 
2000; Peterson, Eernisse, 2001), отдельные традиционные типы (эхиуриды, сипун- 
кулиды, погонофоры, а на некоторых реконструкциях и немертины) и классы 
моллюсков кластеризуются с разными семействами полихет. Напротив, филоге- 
нетический анализ морфологических признаков, в том числе личиночных (Наз- 
zprunar, 1996; Rouse, 1999), а также комплексный анализ (Peterson, Eernisse, 
2001) подтверждают монофилетичность моллюсков и аннелид, HO при условии 
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Puc. 2. Филогенетические отношения важнейших групп Lophotrochozoa (A), Ecdysozoa (В) и Deute- 
rostomia ( С); обобщено по данным многих авторов, схематизировано. 


Fig. 2. Phylogenetic relationships of the principal groups of Lophotrochozoa (A), Ecdysozoa (В) и Deute- 
rostomia (C); summarized from the data of many authors, diagrammatic. 
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включения в последний тип, по крайней мере, погонофор и эхиурид. На данном 
этапе противоречия частично разрешаются в классификации посредством рас- 
ширения рамок типа Annelida. Показательно, что наиболее радикальные ревизии 
этого типа (Rouse, 1999) представляют погонофор в составе полихет в ранге се- 
мейства, т. е. восстанавливается первоначальный статус этой группы. Общая 
классификация моллюсков ревизии пока не подвергается. 

Говоря о взаимоотношениях традиционных групп лофофорных, следует от- 
метить близкое родство форонид и плеченогих (рис. 2, А), которое хорошо обос- 
новано, прежде всего, молекулярными данными. Статус мшанок остается неяс- 
ным, по-видимому, это весьма примитивная группа, возможно, лежащая у осно- 
вания ветви, объединяющей трохофорных и лофофорных (Emig, 1997; Peterson, 
Eernisse, 2001). В некоторых реконструкциях она даже находится за пределами 
Lophotrochozoa (Giribet et al., 2000). 

Филогенетические отношения Ecdysozoa. Очевидно, в составе 
Ecdysozoa (рис. 2, В) достаточно рано обособилась ветвь, объединяющая приапу- 
лид и киноринх — группы, включаемые в тип Cephalorhyncha (Малахов, Адриа- 
нов, 1995). Таким образом, единство последнего типа в целом подтверждается; 
один из его классов, лорициферы, до сих пор не изучен в молеклярно-биологи- 
ческом отношении, но его морфологическая близость к приапулидам не вызы- 
вает сомнений. Однако волосатики, также отнесенные вышеназванными авторами 
к Cephalorhyncha, принадлежат, по-видимому, к другой ветви и являются бли- 
жайшей сестринской группой нематод (Peterson, Eernisse, 2001; Bleidorn et al., 2002). 

В то же время хорошо подтвержденным представляется родство членистоно- 
гих с тихоходками и первичнотрахейными (рис. 2, В). Группа, объединяющая 
эти типы, получила название Panarthropoda (Peterson, Eernisse, 2001; Giribet et al., 
2001). Монофилетическое происхождение самих членистоногих также считается 
надежно обоснованным (Winnepenninckx et al., 1995; Aguinaldo et al., 1997; Peter- 
son, Eernisse, 2001; Giribet et al., 2001). 

Результаты молекулярно-филогенетических реконструкций отношений Tpa- 
диционных классов членистноногих оказались парадоксальными. Филогенети- 
ческое единство трахейных, объединяющих многоножек и насекомых (точнее 
гексапод) и признаваемых в качестве таксона всеми морфологами, не подтвер- 
дилось. Вместо этого выявляется группа, включающая в себя ракообразных и 
насекомых (но не многоножек), получившая название Pancrustacea (Zrzavy et al., 
1998; Giribet, Ribera, 2000; О шей et al., 2001; Hwang et al., 2001; Cook et al., 2001). 
Монофилия Pancrustacea подтверждается анализом последовательностей генов 
рРНК, наборов НОХ-генов, митохондриальных геномов и, наконец, комплекс- 
ным анализом всех данных (Giribet et al., 2001). При этом положение многоно- 
жек остается спорным: некоторые данные свидетельствуют в пользу их близости 
к хелицеровым (Hwang et al., 2001; Cook et al., 2001); другие представляют их как 
сестринскую группу по отношению к Pancrustacea (Giribet et al., 2001), подтвер- 
ждая тем самым, в сильно видоизмененном виде, концепцию мандибулят, 
т. е. группы, характеризующейся наличием челюстей (традиционно к ней отно- 
сят ракообразных и всех трахейных). В обоих вариантах предполагается древ- 
ность многоножек по сравнению с ракообразными. Следует отметить, что гене- 
тические системы многоножек, в частности рРНК, вообще характеризуются 
большим своеобразием (Giribet, Ribera, 2000; Оше, Wheeler, 2001), что может 
осложнять их применение в филогенетических реконструкциях. 

Несмотря на все усилия, концепция Pancrustacea остается слабоподкреплен- 
ной данными палеонтологии и сравнительной морфологии. В то время как ра- 
кообразные известны с кембрия, многоножки появились уже после выхода 
членистоногих на сушу, и их появление предшествовало появлению гексапод. 
Единственной надежной синапоморфией, объединяющей ракообразных и насе- 
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комых, является организация омматидиев (элементов сложных глаз). Только у 
названных групп хрустальный конус состоит из четырех клеток с одинаковым 
расположением отростков, и некоторые исследователи называют объединяющий 
их таксон Tetraconata (Richter, 2002). Черты сходства между ракообразными и 
насекомыми выявляют также исследования онтогенеза нервной системы, но чи- 
сло изученных в этом отношении таксонов пока весьма ограничено (Richter, 
2002). Поэтому к попыткам радикального пересмотра филогении членистоногих 
следует относиться, по нашему мнению, с некоторой осторожностью. 
Филогенетические отношения типов вторичноротых. Боль- 
шинство современных анализов (Zrzavy et al., 1998; Peterson, Eernisse, 2001) по- 
Ka3bIBaeT родство иглокожих и полухордовых, объединяющая UX группа получила 
название Ambulacralia и является сестринской по отношению к хордовым 
(рис. 2, С). Таким образом, традиционная точка зрения о происхождении хордо- 
вых от полухордовых не согласуется с новыми данными. В то же время монофи- 
лия самих хордовых хорошо подтверждается современными исследованиями. 


Несоответствие молекулярных и морфологических 
реконструкций и другие нерешенные проблемы 


Как было показано на примере многих групп, одна из проблем современной 
филогенетики — противоречия между реконструкциями, построенными по 
молекулярным и морфологическим признакам. Безусловно, во многих случаях 
причина таких противоречий заключается в недостаточной объективности мор- 
фологических реконструкций (наши суждения о важности того или иного при- 
знака и гомологии его состояний сохраняют известный элемент произвольности 
даже при применении формализованных методов анализа). Однако обсуждаются 
и методические недостатки молекулярных реконструкций (Zrzavý et al., 1998; 
Adoutte et al., 2000; Hausdorf, 2000 и др.). Прежде всего очевидно, что филогене- 
тическая информативность любого гена ограничена. При сравнении молодых, 
близких групп может не хватать изменчивых, информативных сайтов. Напротив, 
у очень древних, т. е. филогенетически далеких групп, последовательности гена 
могут настолько отличаться, что трудно выявить гомологичные участки, необхо- 
димые как маркеры для их сопоставления. Так, есть основания полагать, что 
наиболее используемый ген рибосомной РНК недостаточно чувствителен на 
интервалах более 500 млн лет (McHugh, 2000; Hausdorf, 2000), т. е. вряд ли смо- 
жет обеспечить достоверную реконструкцию процесса разделения основных вет- 
вей многоклеточных, который происходил намного раньше. 

Филогенетическую реконструкцию затрудняет также неравномерность тем- 
пов молекулярной эволюции, т. е. накопления замен нуклеотидов в том или 
ином гене (Hausdorf, 2000). Если в какой-либо группе такое накопление идет 
аномально быстро, то ее возраст будет искусственно завышаться. Возможны и 
скачкообразные изменения последовательностей, например потери или вставки 
достаточно длинных участков. При использовании стандартных методов анализа 
филогенетическое значение таких изменений также будет завышаться. Наконец, 
большие затруднения могут вызывать случаи быстрой («взрывной») морфологи- 
ческой эволюции и адаптивной радиации. В таких случаях в генах не успевают 
накопиться нейтральные изменения, достаточные для определения порядка рас- 
хождения ветвей (Philippe, Adoutte, 1998; Adoutte et al., 2000). Возможно, именно 
такой «взрывной» характер имела эволюция ранних эукариот, многоклеточных и 
билатеральных животных, трохофорных, членистоногих. 

Ряд артефактов могут порождаться самими алгоритмами, применяющимися 
для филогенетического анализа. Один из таких эффектов — «притяжение длин- 
ных ветвей» — заключается в нестабильности расположения на филогенети- 
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ческом дереве морфологически или генетически сильно обособленных (древних 
или быстро эволюционировавших) таксонов. Такие ветви (примером могут по- 
служить бескишечные турбеллярии) могут объединяться с другими группами 
случайным образом, не отражая историю эволюционных преобразований. 

В последнее время появилась возможность количественной оценки неравно- 
мерности молекулярной эволюции и других эффектов, снижающих достоверность 
филогенетических реконструкций. Так используются тесты, основанные на оп- 
ределении сходимости реконструкций по нескольким генам. Большое значение 
имеет анализ чувствительности реконструкции к параметрам лежащей в ее осно- 
ве эволюционной модели, реализуемый, например, в программе РОУ. Наконец, 
расхождения между молекулярными и морфологическими реконструкциями 
уменьшаются по мере расширения базы данных за счет включения новых так- 
сонов, что можно увидеть на примере двустворчатых моллюсков (Campbell, 2000). 

Ограниченность современных методов филогенетики заключается еще и в 
том, что они не позволяют реконструировать промежуточные этапы эволюции, 
не представленные современными или ископаемыми формами. Так, несмотря на 
доказательство родства многоклеточных с воротничковыми жгутиконосцами, мы 
по-прежнему мало знаем о возможных путях становления многоклеточности (в 
частности, не можем сделать выбор между классическими гипотезами гастреи и 
фагоцителлы). Такая же неопределенность остается и в отношении происхожде- 
ния билатеральных животных. Морфологические различия между наиболее при- 
митивными их представителями (Acoelomorpha) и вероятной ближайшей cec- 
тринской группой (Cnidaria) очень велики, а если допустить большую продви- 
нутость Acoelomorpha, как предполагают некоторые исследователи (Adoutte et 
al., 2000), то разрыв между радиальными и билатеральными еще более увеличи- 
вается. Наконец, по-прежнему допускаются альтернативные сценарии, объясня- 
ющие происхождение целомических животных. Так, наличие целомических 
форм в составе нескольких крупных филогенетических ветвей при раннем обо- 
соблении вторичноротых интерпретируется некоторыми исследователями 
(Adoutte et al., 2000; Peterson, Eernisse, 2001) как свидетельство в пользу пер- 
вичности целомической организации билатерий или, по крайней мере, раннего 
и однократного возникновения целомической организации (Малахов, Галкин, 
1998), т. е. архицеломатной гипотезы. Этот сценарий подкрепляется также нали- 
чием трехсегментного плана строения, характерного для вторичноротых, у пред- 
ставителей других ветвей — лофотрохофорных (щупальцевые) и «линяющих» 
(щетинкочелюстные?). Однако тот факт, что в двух последних ветвях исходное 
или близкое к исходному положение занимают именно нецеломические группы 
(плоские черви, гастротрихи, цефалоринхи и др.) лучше согласуется, на наш 
взгляд, с другой классической гипотезой, предполагающей параллельное разви- 
тие целомов в нескольких эволюционных линиях. Следует отметить также, что 
среди «линяющих» (Ecdysozoa) формы с развитой целомической организацией 
отсутствуют (у примитивных представителей этой ветви полость тела первичная, 
у более продвинутых — смешанная). 

Перспективными для понимания «узловых» событий в эволюции животных, 
таких как возникновение многоклеточности, билатеральной организации, целома, 
сегментации и др., представляются исследования по реконструкции геномов пред- 
ковых форм. Методические возможности для подобной реконструкции уже име- 
ются (Adoutte et al., 2000). При этом особое значение приобретает определение 
наборов НОХ-генов и локализация областей их экспрессии, что позволяет 
предметно судить о возможных планах строения организмов. Большое значение 
имеют и палеонтологические исследования древнейших отложений, которые могут 
содержать остатки еще неизвестных примитивных типов (Adoutte et al., 2000). 
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Проблемы классификации 


Насколько нам известно, попытки полной ревизии классификации многокле- 
точных животных на основании молекулярно-биологических реконструкций 
филогении пока не предпринимались. Можно указать две причины такой осторож- 
ности. Во-первых, состав и родственные отношения ряда групп высокого ранга до 
сих пор остаются неясными, а монофилетическое происхождение некоторых тра- 
диционных групп не подтверждено молекулярными данными. Во-вторых, многие 
сторонники филогенетического (кладистического) подхода в систематике вообще 
отказываются от установления абсолютных таксономических рангов, утверждая, 
что соответствующая процедура не имеет объективного основания. Наиболее 
последовательно, на наш взгляд, ревизия системы на высшем таксономическом 
уровне выполнена группой чешских исследователей, которые насчитывают 35 ти- 
пов многоклеточных (Zrzavy et al., 1998). Однако последующие молекулярные ис- 
следования и открытие новых групп уже внесли коррективы в эту классификацию. 
Число типов многоклеточных животных, признаваемых современными исследо- 
вателями, остается близким к традиционному (см. например Догель, 1981), но 
объем и статус ряда групп существенно изменен. Так, понижен ранг коловраток и 
скребней (классы в составе Syndermata или Gnathifera), погонофор (семейство? в 
составе полихет). Напротив, в ряде классификаций (Zrzavy et al., 1998) в ранге ти- 
пов признается целый ряд групп, традиционно включаемых в тип Plathelminthes: 
Acoela, Nemertodermatida, Gnathostomulida, Xenoturbellida и Catenulida. Подтверж- 
дена обособленность Myzostomida на уровне типа. Описаны новые таксоны BbICO- 
кого ранга (Cycliophora, Micrognathozoa). 


Заключительные замечания 


Обзор современной литературы показывает, что в последние годы филоге- 
нетика добилась несомненных успехов. Так, подтверждены монофилетичность 
многоклеточных и их родственные связи с воротничковыми жгутиконосцами, 
общность происхождения билатеральных животных. Получены новые свидетель- 
ства в пользу гипотезы о примитивности бескишечных турбеллярий. Обозначены 
три основные ветви билатеральных — вторичноротые, лофотрохофорные и «ли- 
няющие». Достигнут прогресс в понимании родственных связей ряда «проблем- 
ных» групп: слизистых споровиков, мезозой, мизостомид, немертин, тихоходок, 
погонофор. 

В то же время положение многих групп высокого ранга до сих пор оконча- 
тельно не определено. Это прежде всего обособленные и, по-видимому, древние 
группы, такие как гребневики, Placozoa, гастротрихи и щетинкочелюстные. Ос- 
тается спорным положение плоских червей и связанных с ними групп — мезо- 
зой, мизостомид, Gnathifera. Ряд групп (Xenoturbellida, Cycliophora, Micrognatho- 
тоа, Lobatocerebromorpha, Loricifera) требует дополнительных молекулярных и 
морфологических исследований. Наконец, комплекс пока нерешенных проблем 
связан с реконструкцией «узловых» событий в эволюции планов строения мно- 
гоклеточных животных и расшифровкой механизмов их эволюционного преоб- 
разования. 

Несмотря на перечисленные проблемы, возможности современных методов 
филогенетического анализа далеко не исчерпаны. Дальнейший прогресс может 
быть обеспечен расширением баз данных за счет привлечения новых, в том 
числе «ключевых» (характеризующихся необычным планом строения или пере- 
ходными признаками), таксонов и комплексов признаков (морфологических, ге- 
нетических, биохимических и онтогенетических), а также разработкой новых, 
более мощных и эффективных алгоритмов и программных средств для филоге- 
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нетического анализа. В то же время продолжается и поиск новых подходов в 
области геномных исследований и генетики развития, которые могут оказать ре- 
шающее воздействие на будущую филогенетику. 
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